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Caracteristicas evolutivas en Prosopis spp.:
citogenética, genética e hibridaciones
Evolutive characteristics of Prosopis spp.: cytogenetic, genetic and hybridizations
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Resumen

Prosopis es un género dentro del clado Mimosoid caracterizado por las disyunciones que presentan sus actuales
areas de distribucion y las dificultades para esclarecer su filogenia. Este trabajo presenta un analisis bibliografico
actualizado sobre las caracteristicas evolutivas, citogenéticas, genéticas e hibridaciones del género. Los datos
disponibles sugieren que divergid tempranamente en varios linajes principales, aunque dentro de algunos de ellos
han ocurrido episodios recientes de especiacion parcial. La forma en que se distribuye la variabilidad genética
dentro y entre poblaciones depende, entre otros factores, del sistema reproductivo y la estrategia adaptativa. La
estructura de las poblaciones, a su vez, establece restricciones a los procesos evolutivos tendientes a la adaptacion
creciente al ambiente y/o la diferenciacion especifica. . Es un género esencialmente diploide (2n = 28) pero se ha
informado poliploidia y frecuentes procesos de hibridacion e introgresion interespecifica. La alta similitud genética
y cromosomica entre las distintas especies del género permite la obtencion de hibridos viables, reforzando la idea
de que algunas especies del género estan evolutivamente activas, y pone de manifiesto las dificultades que esto
ocasiona en el tratamiento taxonomico y la filogenia del grupo.
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Abstract

Prosopis is a primitive genus in the Mimosoid’s clade characterized by disjunctions in its distribution areas and
the difficulty in establishing its phylogeny. This paper presents an updated literature review on the evolutionary,
cytogenetic, genetic and hybridization characteristics of the genus. The available data suggest that it diverged
early in several major lineages, although in some of them recent episodes of partial speciation have occurred.
Genetic diversity within and between populations depends on the reproductive system and adaptative strategies,
among other factors. Populations’ structure also sets restrictions to evolutive processes leading to the increasing
adaptation to the environment and/or specific differentiation. It is an essentially diploid genus (2n = 28) never
the less polyploidy and frequent processes of interspecific hybridization and introgression have been informed.
High genetic and chromosomal similarity between species of the genus allows the generation of viable hybrids,
reinforcing the idea that some species are evolutionarily active and highlights the difficulties this causes in the
taxonomic treatment and the phylogeny of the group.

Key words: carob tree, botany, mesquite, systematic, taxonomy.

Introduccién detectada mediante isoenzimas indica que muchas
La variacion de caracteres tales como hojas, especies de Prosopis son polimoérficas, aunque
frutos y metabolitos secundarios ha dado idea de algunas de ambientes extremos, de areas aisladas
la variabilidad intra e interespecifica tanto en el o taxa que recientemente han experimentado
fenotipo como en el genotipo; la variacion genética explosiones poblacionales mostraron niveles
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comparativamente bajos de variacion genética
(Tapia Pastrana et al. 1999). Estos fenomenos
sustentarian la idea de que Prosopis es un antiguo
género que divergid tempranamente en varios
linajes principales, pero que dentro de algunos
de ellos han ocurrido episodios recientes de
especiacion parcial (Burkart & Simpson 1977).

La forma en que se distribuye la variabilidad
genética dentro y entre poblaciones depende,
entre otros factores, del sistema reproductivo
y la estrategia adaptativa. La estructura de las
poblaciones, a su vez, establece restricciones a
los procesos evolutivos tendientes a la adaptacion
creciente al ambiente y/o la diferenciacion
especifica (Saidman et al. 2000).

La hibridacion es un hecho posible entre
especies de Prosopis dentro de cualquier seccion
del género (Pasiecznik et al. 2001) apareciendo
como un proceso inducido bajo ciertas condiciones
ambientales naturales (Vega & Hernandez 2005) o
perturbaciones antropicas (Ferreyra et al. 2013),
sin embargo, éste fendmeno no se ha observado
entre especies de diferentes secciones (Hunziker
et al. 1986). La hibridacion interespecifica ocurre
entre las especies de la seccion Strombocarpa en
Norte y Sudamérica (Burkart 1976) y también es
comun dentro de la seccion Algarobia, donde se
evidencia la mayor variabilidad (Saidman et al.
2000).

En el presente trabajo se realiz6 un analisis a
partir de bibliografia existente, de las caracteristicas
evolutivas, citogenéticas, genéticas e hibridaciones
del género Prosopis a la fecha.

Revision Bibliografica y Discusion

Los distintos sistemas de clasificacion se
originaron histéricamente a base de criterios
fenéticos, es decir, caracteres compartidos por los
diferentes taxa. Por ejemplo, un grupo de especies
con un conjunto de caracteristicas en comun se
considera como un género. Cuando Charles Darwin
(1872) da a conocer su teoria de la evolucion,
llegan a su fin los Sistemas Naturales y surgen los
sistemas modernos que se basan principalmente
en criterios filogenéticos (a veces conocido como
un arbol evolutivo), donde los taxa se clasifican
en base a un analisis de las caracteristicas. No
obstante, las clasificaciones filogéneticas tienen
semejanza con los sistemas fenéticos porque los
taxa que comparten varias caracteristicas (i.e.,
fenéticamente similares) frecuentemente tienen
relacion evolutiva. El proceso de elaboracion de
sistemas de clasificacion es constante y dindmico,
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por lo que se ha desarrollado una secuencia
histérica a partir de Teofrasto (370-285 a.C.),
mientras que la época tradicional comenzd con las
obras de Linneo (1707—1778) (Killen et al. 1993).
Actualmente, los sistemas de clasificacion botanica
mas utilizados son los de Hutchinson (1973) y
Cronquist (1981); en su mayor parte, los dos estan
basados en el esquema filogenético propuesto
originalmente por Charles E. Bessey (1845-1915).
Los esquemas de Eichler (1875-1878) y Prantl y
Engler (1894-1897, 1924-1980) forman parte de
la fase historica de los sistemas filogenéticos y son
los sistemas en los cuales se basa el ordenamiento
de las colecciones en muchos herbarios (Lawrence
1951; Killeen et al. 1993); Walters y Keil (1996)
mencionan que la clasificacion de Engler (1892)
-basada principalmente en rasgos morfologicos de
acceso relativamente sencillo a través de una lupa
y un microscopio- es el método mas ampliamente
adoptado hasta la fecha.

Fue Carl von Linneo quien describi6 al
género Prosopis L. publicandolo en Systema
Naturae ed. 12 2: 282, 293 en el afio 1767 (1767,
citado en Missouri Botanical Garden 2016). Este
hecho ocurre durante el periodo de los Sistemas
Naturales y para la clasificacion del reino vegetal
Linneo sigue su sistema sexual, en el que las
especies con el mismo nimero de estambres se
incluyen en el mismo grupo; en este documento se
detalla Nombre: Prosopis L., Grupo: dicotiledonea,
Familia: Fabaceae y el Rango taxonémico: género.
Esta fue la informacién que se dio a conocer
cuando por vez primera se identificaba a Prosopis
spicigera L. como individuo tipo del género.

Clasificacion taxonémica

Existen distintos métodos de clasificacion
taxonomica; en esta exposicion, se presenta el
marco taxonomico evaluado mediante los sistemas
desarrollados por Engler (1892) y Cronquist
(1981) (Tab. 1), ambos muy difundidos y de los
mas empleados en la literatura que data desde
aproximadamente el 2009 hacia atras. No obstante,
la clasificacién propuesta por el Angiosperm
Phylogeny Group (APG IV 2016) es la mas actual
y emplea para la clasificacion bases cientificas
modernas como datos moleculares y su analisis
filogenético. Este sistema resulta menos ortodoxo
pues solo abarca categorias taxondmicas desde
especie hasta orden; a los grupos de categorias
superiores a orden se los denomina con el nombre
“informal” de clado. En este contexto, el género
Prosopis pertenece al clado Mimosoid de la
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Tabla 1 — Clasificacion taxonomica de Prosopis spp. basada en los sistemas desarrollados por Engler, Cronquist,
Angiosperm Phylogeny Group (APG IV) y Legume Phylogeny Working Group.

Table 1 — Taxonomic classification of Prosopis spp. based on systems developed by Engler, Cronquist, Angiosperm Phylogeny Group

(APG 1V) and Legume Phylogeny Working Group (LPWG).

Sistemas de clasificacion

Basados en criterios filogenéticos:

Basados en criterios moleculares:

Engler Cronquist APG IV y LPWG*
Division
Angiospermae Magnoliophyta Clado Eudicots
Clase Clado Core Eudicots
Dicotyledoneae Magnoliosidae Clado Superrosides
Subclase
Clado Rosides
Archichlamydeae Rosidae
Orden Orden
Fabales Fabales Fabales
Familia Familia
Leguminosae Leguminosae Leguminnosae
Subfamilia Subfamilia*®
Mimosoideae Mimosoideae Caesalpinioideae
Tribu Clado*
Adenanthereae - Mimosoid
Género Género
Prosopis Prosopis Prosopis

* Las categorias por debajo de “orden” en los sistemas basados en criterios moleculares provienen de la clasificacion del LPWG (2017).

* Categories below “order” in systems based on molecular criteria come from the LPWG classification (2017).

Fuente: Engler (1892), Cronquist (1981), Angiosperm Phylogeny Group (APG IV - 2016) y Legume Phylogeny Working Group (2017).
Source: Engler (1892), Cronquist (1981), Angiosperm Phylogeny Group (APG 1V - 2016) and Legume Phylogeny Working Group (2017).

subfamilia Caesalpinioideae (Legume Phylogeny
Working Group 2017), familia Fabaceae, del
orden Fabales perteneciente al clado Core
Eudicotiledoneas o Eudicotiledoneas esenciales
(Angiosperm Phylogeny Group 2016; Legume
Phylogeny Working Group 2017) (Tab. 1). La
sistematica filogenética indica que el género se
trataria de un grupo no natural ya que las especies
que lo integran no forman un grupo monofilético
(Bessega et al. 2006; Catalano et al. 2008).El
nombre Prosopis seleccionado por Linneo tiene
origen en el griego antiguo pero su acepcion varia:
Burkart (1976) lo definid6 como una especie de
fruta espinosa como las cabezuelas de Arctium
lappa L. (Asteraceae syn. Compositae); Allen y

Rodriguésia 69(2): 409-421. 2018

Allen (1981) le dieron el significado de “bardana”
refiriéndose al igual que Burkart a un tipo de planta
espinosa (4. lappa) no relacionada con Prosopis 'y
Perry (1998) se baso en la etimologia definiendo
el término como “hacia la abundancia”, de las
palabras griegas pros que significa hacia y Opis
esposa de Saturno, la diosa griega de la abundancia
y la agricultura.

Origen vy distribucion

Prosopis es un género primitivo dentro
del clado Mimosoid, particular en virtud de
las disyunciones que presentan sus actuales
areas de distribucion y las dificultades para
esclarecer su filogenia (Tapia Pastrana et al. 1999);
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probablemente se origind en Africa tropical, donde
actualmente persiste P. africana, la especie menos
especializada y mas mesofila (Burkart 1976). El
nombre Prosopis fue dado al género por Linneo
en 1767 para describir la tnica especie que en el
momento conocia, Prosopis spicigera Linnaeus,
hoy sinénimo con P. cineraria (L.) Druce, la
especie tipo del género (Barros 2010).

Segun Burkart (1976) y Rzedowski (1988), a
finales del Mesozoico o comienzos del Terciario,
los antecesores de Prosopis pudieron migrar
mediante un puente terrestre desde el centro
de Africa hacia el este y oeste. La evoluciéon
de diversos linajes del género se debid realizar
al promoverse una mejor funcionalidad en
distintos habitats, preferentemente en aquellos
con caracteristicas de aridez, considerando que
su distribucion ecogeografica actual corresponde
principalmente a ambientes de matorrales xer6filos
(Burkart 1976; Rzedowski 1988). Tapia Pastrana
et al. (1999) mencionan que, por la existencia
de especies endémicas tanto en el norte como en
el sur del continente, la presencia de Prosopis
en América es muy antigua. Los patrones de
distribucion no excluyen la posibilidad de una flora
desértica comtn ancestral para ambas Américas
que posteriormente se separd en dos centros:
uno mexicano-texano y otro que actualmente
comparten Argentina, Paraguay y Chile (Burkart
1976; Burghardt & Espert 2004). Lavin y Luckow
(1993) indican segun la teoria boreotropical que
muchas especies cruzaron directamente de Africa a
Norteamérica antes de extenderse hacia el sur. Sin
embargo, parece probable que el Prosopis ancestral
cruz6 a América del Sur y se extendid a América
del Norte antes de que los dos centros se separaran
(Simpson 1977). Actualmente se han descripto
45 especies (Burkart 1987; Palacios & Brizuela
2005) de gran importancia en la composicioén
arborea y arbustiva de zonas aridas y semiaridas
de América, Norte de Africa, Sudoeste de Asia
e India (Leakey & Last 1980). En el continente
americano se ubican entre los 37° de latitud norte y
los 48° de latitud sur, desde el sudoeste de Estados
Unidos a lo largo de los Andes hasta Chile central
y Argentina, donde habitan la mayor cantidad de
especies (27 especies y 19 variedades) (Palacios
& Brizuela 2005) distribuidas en mayor parte en la
provincia Chaquefia y en el norte de la provincia
del Monte (Steibel & Troiani 1999). Se ha sugerido
que este pais es el principal centro de dispersion de
Prosopis en América y que el mexicano-texano es
secundario (Tapia Pastrana ef al. 1999). El analisis
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de reconstruccion biogeografica DIVA (dispersal-
vicariance analysis) y el patron de distancias
genéticas indicarian que el area ancestral para las
especies americanas abarcaria desde el suroeste de
Estados Unidos hasta el centro y norte de Argentina;
sucesivos eventos de vicariancia dividirian esta
area y episodios de dispersion a larga distancia
(mediados por aves) llevaron a recolonizaciones
del Norte a América del Sur y viceversa (Bessega et
al. 2006). No obstante, la influencia humana - que
incluye introducciones intencionales, invasiones
de malezas y deforestacion durante los tltimos
500 afios - ha alterado significativamente la
distribucion de especies de Prosopis, determinando
su desaparicidon en ciertas areas asi como su
insercion en India, Pakistan y Australia (Fig. la,b).

Caracteristicas morfologicas

El clado Mimosoid esta anidado dentro de la
subfamilia Cesalpinioideae, la que incluye a todas
las leguminosas con hojas bipinnadas y la mayoria
que poseen nectarios extraflorales en el peciolo y el
raquis. Este clado cuenta con mas de 3.300 especies
y resulta morfolégicamente muy distintivo con
flores radialmente simétricas con aestivacion
valvada del caliz y la corola. Tipicamente, las
flores se combinan en inflorescencias de espato
o capito; a menudo éstas a su vez se combinan
en inflorescencias compuestas (por ejemplo, una
panicula de cabezas globosas) (Legume Phylogeny
Working Group 2017). Dentro del clado Mimosoid
se ubican todos los géneros previamente asignados
ala subfamilia Mimosoideae y ademas se incorpora
al género Chidlowia (anteriormente incluso en
la subfamilia Caesalpinioideae) (Manzanilla &
Bruneau 2012).

Las especies de Prosopis se distinguen de
los otros géneros del clado Mimosoid por sus
vainas carnosas indehiscentes y la liberacion de
polen en granos individuales (Folliot & Thames
1983). Es un género de arboles y arbustos que se
caracterizan por el follaje plumoso resultante de sus
hojas bipinnadas con numerosos foliolos pequefios
y pequeias flores actinomorfas y pentameras,
amarillas (o blancas) reunidas en espigas o
cabezuelas elipsoides a globosas de ubicacion
axilar. En su mayoria son espinosos y tienen
vainas subcilindricas, gruesas o comprimidas,
rectas, arqueadas o en espiral, indehiscentes y de
mesocarpio carnoso que van desde el color amarillo
hasta el negro y las valvas nunca se separan de
forma natural, ya sea del arbol o una vez caido
(Burkart 1976, 1987; Pasiecznik et al. 2004).
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Figura 1 —a. distribucion natural del género Prosopis y principales especies; b. distribucion actual del género y principales

especies: (verde) nativo, (rojo) introducido P. juliflora- P. pallida, (amarillo) introducido Prosopis spp. Fuente: Barros 2010.
Figure 1 — a. natural distribution of Prosopis genus and main species; b. genus and main species current distribution: (green) native, (red)
introduced P. juliflora P. pallida, (yellow) introduced Prosopis spp. Source: Barros 2010.

Secciones del género Prosopis

Sobre la base de las diferencias en las
caracteristicas florales y vegetativas, Burkart
(1976) definio los limites genéricos y dividio
al género en cinco secciones que se distinguen
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basicamente por la presencia, tipo y distribucion de
espinas y, dentro de la seccion Algarobia, identifico
6 series (Tab. 2). Bessega et al. (2005) refieren
que si bien numerosos estudios evaltian la relacion
entre las especies de Prosopis éstos solo se basan
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Tabla 2 — Clasificacion de Burkart (1976) mostrando seccion y serie de 44 especies y 27 variedades del género Prosopis.
Table 2 — Burkart’s classification (1976) showing section and series of 44 species and 27 varieties of Prosopis genus.

Seccion Serie Especies y variedades
P, cineraria (L.) Druce
Prosopis P. farcta (Solander ex Russell) Mac Bride
Arbustos o pequefos arboles, con espinas P. farcta (Solander ex Russell) Mac Bride
internodulares. var. farcta
SO de Asiay N de Africa. var. glabra Burkart
P, koelziana Burkart
Anonychium
Arboles sin espinas. P, africana (Guill., Perr. & Rich.) Taubert
Africa Tropical.
P, strombulifera (Lam.) Bentham
var. strombulifera
var. ruiziana Burkart
P, reptans Bentham
Strombocarpae var. reptans
Strombocarpa SO de Estados Unidos y var. cinerascens (A. Gray) Bentham

Arboles y arbustos con espinas foliares,
estipulas lignificadas, rectas, en pares
divergentes, tamafio variable.

desde México hasta Chile. P abbreviata Bentham

P, torquata (Cavanilles ex Lagasca) DC.
P, pubescens Bentham

P, palmeri S.Watson
P, burkartii Mufioz
Cavenicarpae P, ferox Grisebach
Sudamérica. P, tamarugo F.Philippi
Monilicarpa
Espinas axilares, solitarias, pequefias. P, argentina Burkart
O de Argentina
Sericanthae
Con espinas axilares y P, sericantha Gillies ex Hooker & Arnott
Algarobia terminales. P, kuntzei Harms
Arboles, arbustos, raramente subarbustos, Argentina y Paraguay.
con espinas, raramenente sin ellas. Espinas o P, ruscifolia Grisebach
caulinares, axilares uninodales, solitarias o Ruscifoliae P, fiebrigii Harms

frecuentemente en pares.
Zonas mas calidas y secas de América.

Con espinas axilares,
uninodales, solitarias.
Chaco Argentina y
Paraguay.

P, vinalillo Stuckert
P, hassleri Harms
var. hassleri

var. nigroides Burkart

Fuente: Barros 2010.

Source: Barros 2010.

en andlisis fenéticos de algunas de las series y
secciones y no valoran la naturaleza de los limites
genéricos al excluir individuos de grupos externos
(out-groups). En este sentido, los resultados
obtenidos por Catalano ef al. (2008) sugieren que
Prosopis no seria monofilético ya que las secciones
americanas del género (Strombocarpa, Algarobia
y Monilicarpa) estarian mas relacionadas con
Xerocladia viridiramis (género monotipico del

Sur de Africa) que con representantes de Prosopis
del Viejo Mundo.

Mientras que los limites genéricos y la
division en secciones son generalmente aceptados;
hay debates en cuanto a la variedad en términos
de especies como Burkart definiéo (Joseau et
al. 2013). Pasiecznik et al. (2001) mencionan
que de las escuelas existentes, histéricamente
la taxonomia de Burkart ha dominado; en ella
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las diferencias morfoldgicas observadas entre
poblaciones de Prosopis han sido asignadas al
rango de especie o variedad. Los ultimos 10
aflos un punto de vista taxondmico alternativo
se ha vuelto mas prominente: la aplicacion de la
taxonomia numérica y el analisis molecular; ello
sugiere que varias de las especies y variedades de
Burkart son genéticamente muy similares y que
surango deberia hacerlo reducirse a subespecies o
razas geograficas. A diferencia de lo observado en
Algarobia, las especies estudiadas de Strombocarpa
estan muy diferenciadas genéticamente entre si.
Sélo dos especies de esta seccion, P. reptans 'y P,
strombulifera, son muy afines entre si, y, por una
serie de criterios independientes, se sugiere que
podrian constituir variedades o subespecies mas
que especies (Hunziker et al. 1986; Saidman et al.
1996). Las especies estudiadas de Strombocarpa
y la Gnica especie de Monilicarpa, P. argentina,
se diferencian claramente de las de Algarobia
(Saidman et al. 2000).

Las 6 series que Burkart (1976) separo
por diferencias vegetativas dentro de la seccion
Algarobia no han sido en su totalidad confirmadas
en trabajos recientes (Pasiecznik et al. 2001) y
la relacion entre las especies alin esta en debate.
Existen registros de hibridacion entre especies de
las series Pallidae, Ruscifoliae y Chilenses en zonas
simpatricas (Hunziker et al. 1986) pero no con
especies de la serie Sericanthae; por otra parte la
informacion sobre hibridos de especies de las series
Denudans y Humiles es escasa; esto sugiere que
la habilidad para hibridar no es una caracteristica
extendida en toda la seccion Algarobia (Catalano
etal. 2008). Bessega et al. (2005) informan que las
series de la seccion Algarobia no estan apoyadas
por estudios isoenzimaticos y por lo tanto no
conformarian grupos naturales; en su analisis P,
kuntzei se diferencia tanto de las restantes especies
de Algarobia como de P. reptans (Strombocarpa) o
de P. argentina (Monilicarpa), lo que sugiere que
esta especie podria ser incluida en una seccioén
diferente.

Larevision realizada en la monografia “The
Prosopis juliflora - Prosopis pallida Complex”
permite entender que éstas 5 secciones son el
resultado de numerosas modificaciones que inician
con la incorporacion - hecha por De Candolle
en 1825 - de las especies americanas al género
Prosopis y la asignacion de las especies asiaticas a
la seccion Adenopsis, posteriormente transformada
en la seccion Prosopis (Burkart 1976). Nuevos
géneros fueron compuestos y renombrados, asi
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en 1845 denominan Strombocarpa al género
Spirolobium y el género Neltuma pasa a llamarse
Algarobia en 1839, antes de que ambos fueran
asignados al rango sub-genérico y constituyeran
secciones en el género Prosopis. La seccion
africana Anonychium ha permanecido sin respuesta
desde el afio 1842 (Bentham 1842) y, en las
Américas, la seccion Monilicarpa fue la ultima en
ser aceptada, intermedia entre las dos secciones
grandes, Algarobia y Strombocarpa, donde se ha
producido la mayor confusion taxondémica. El
estudio realizado por Bessega et al. (2005) sobre
variabilidad y relaciones feneticas entre especies
de secciones presentes en Argentina establecio
la existencia de un grupo con alta variabilidad
genética que involucrd a todas las especies de
la seccion Algarobia (P. glandulosa, P. velutina,
P. flexuosa, P. ruscifolia) excepto a P. kuntzei y
otro grupo con baja variabilidad representado
por P. argentina (Monilicarpa) y P. reptans
(Strombocarpa).

Estas diferencias estarian relacionadas con el
sistema reproductivo, las estrategias adaptativas o
la historia evolutiva. Asi, las especies de Algarobia
con alta variabilidad presentaron polinizacion
libre, sistemas de auto-incompatibilidad vy,
ademas, hibridacidon en etapas tempranas de
la diversificacion que habrian promovido la
evolucion reticulada y aumentado la capacidad
de invasion. La baja variabilidad de P. kuntzei se
deberia a que esta especie no esta involucrada en
eventos de hibridacion natural y, si este fendomeno
desempefié un papel en la evolucion temprana de la
especie, su variabilidad podria haberse erosionado
rapidamente.

Prosopis argentina, especie aislada
y endémica de Argentina, presentaria baja
variabilidad a consecuencia de su alta
especializacion. En cambio, la capacidad de
propagarse vegetativamente y la posibilidad de
autofecundacion de P. reptans indicarian que su
baja variabilidad resultaria del efecto fundador
asociado con la colonizacion y cierto grado de
endogamia (Saidman et al. 1996).

Las similitudes obtenidas mediante
isoenzimas coinciden con las relaciones entre las
tres secciones basadas en motivos morfoldgicos
(Burkart 1976). Prosopis argentina (Monilicarpa)
y P. reptans (Strombocarpa) se diferencian
claramente entre si y de especies de Algarobia.
Hunziker et al. (1986) y Saidman et al. (1996)
ya sefialaban que las secciones Algarobia y
Strombocarpa aparecian bien diferenciadas pues
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el proceso de especiacion asi como las estrategias
de adaptacion en estos grupos parecieran ser bien
diferentes. La seccion Monilicarpa presenta un
origen y afinidad con las secciones Algarobia y
Strombocarpa que son inciertos.

Temporalmente, la divergencia entre las
secciones americanas habria ocurrido en el
Oligoceno, con una reciente diversificacion dentro
de cada grupo en el Mioceno Tardio; en el Plioceno
se habrian iniciado grandes modificaciones del
conjunto formado por especies de las series
Chilenses, Pallidae, y Ruscifoliae. Se propone
un control climatico del fenomeno fundamentado
en la coincidencia de la diversificacion de los
principales linajes del Nuevo Mundo con la
propagacion de las zonas aridas en las Américas
(Catalano et al. 2008).

Sin duda alguna, la taxonomia del género
resulta compleja (Karlin 1988; Gomez-Sosa
& Palacios 1994) debido a la gran variacion
fenotipica dentro de las especies y por la frecuente
hibridacién natural que ocurre entre ellas.

Verga (2005a) sostiene que el algarrobo
se trata de un complejo sistema de especies
taxonomicas entrelazadas entre si que determinan
un sinnimero de formas que ocupan diversos
nichos en Argentina, Paraguay, Bolivia, Chile
y Peru; se muestra practicamente sin solucion
de continuidad desde el punto de vista tanto
geografico como morfologico y adaptativo, y desde
el punto de vista evolutivo todo el conjunto podria
definirse como una unidad a escala continental.

Mediante taxonomia numérica basada
en rasgos de hoja y fruto Verga et al. (2009)
encontraron al estudiar poblaciones naturales de
algarrobo de las regiones fitogeograficas Chaqueia
y Espinal Norte que a determinado grado de
diferenciacion morfoldgica es posible separar
grupos, que por sus distancias genéticas obtenidas
con marcadores moleculares, alcanzan niveles
entre ecotipos y sub-especies. Los resultados
de este trabajo mostraron que las diferencias
morfoldgicas no son netas, los ambientes donde
se distribuyen se superponen en algunas areas y
existen zonas donde aparecen como simpatricos.
La diferenciacion entre los grupos aparece
con caracteristicas continuas, donde tanto la
morfologia de los individuos, como las condiciones
ambientales que ocupan, presentan en buena parte
toda una gama de formas intermedias que conectan
a los grupos en cuestion. Sin embargo los ntcleos
de cada grupo son perfectamente diferenciables
entre si y poseen caracteristicas propias.
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Citogenética e hibridaciones

La citogenética brinda valiosos aportes para
la resolucion de problemas taxondmicos, evolutivos
y aplicados, contribuyendo al conocimiento del
origen y evolucion de distintos grupos. Dado que los
cromosomas son guias de afinidades filogenéticas
e indicadores de las clasificaciones sistematicas
es importante analizar, mediante técnicas de
citogenética clasica y molecular (FISH, GISH),
las caracteristicas del cariotipo, el comportamiento
meiotico en hibridos y poliploides, y la variacion
intra ¢ interespecifica en el tamafio del genoma.
Asimismo los estudios citogenéticos permiten
realizar valiosos aportes al conocimiento de los
mecanismos de aislamiento reproductivo y modos
de especiacion en plantas (Poggio et al. 2008).
Estos autores reconocen que todas las especies
estudiadas hasta el momento de la subfamilia
del clado Mimosoid poseen genomas pequefios
(Prosopis, Acacia: 200 Mbp a 500 Mbp/1C).

En el clado Mimosoid, ocurrié un evento
principal de evolucion del nimero cromosomico de
14 a 13. No obstante, es importante mencionar que
en Mimoseae hay representantes genéricos con n =
14 como Prosopis y Neptunia (Poggio et al. 2008).
Es interesante el analisis filogenético de la variacion
cromosomica en Prosopis (2n = 28), el cual fue
considerado un paleopoliploide (x = 7) donde
frecuentemente ocurren procesos de hibridacion e
introgresion interespecifica (Hunziker et al. 1975;
Naranjo et al. 1984; Hunziker et al. 1986). Muchos
de los datos disponibles hasta la fecha sugieren
que Prosopis es esencialmente un género diploide
(Burkart 1976; Pasiecznik et al. 2001), pero se ha
informado poliploidia (Cherubini 1954; Hunziker
et al. 1975; Burkart 1976). Trenchard et al. (2008)
analizaron mediante citometria de flujo material
proveniente de América e India y hallaron especies
diploides (2n = 2x = 28) y tetraploides (2n = 4x =
56). Los autores concluyen, en concordancia a lo
enunciado por Harris et al. (2003), que P. juliflora
es lainica especie tetraploide y que los ejemplares
triploides (2n = 3x = 42) descubiertos son casos
excepcionales resultantes de la hibridacion de P,
juliflora (tetraploide) con un diploide, posiblemente
P. pallida o P. chilensis, que ocurren en las areas de
recoleccion del material analizado.

Roig (1993) propone que el proceso evolutivo
del género se evidencia en las bioformas (espinas,
hojas y frutos) y que la especiacion se habria
producido en las zonas periféricas al conquistar
nuevos nichos. La variabilidad de los caracteres
- en todos los niveles - y la existencia de hibridos
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interespecificos permiten reconocer la importante
variabilidad en la base genética salvaje.

La variacion genética se puede introducir
en una poblacion por cruzamiento, hibridacién
y subsiguiente retrocruzamiento y, mutacion de
alelos en el conjunto duplicado de cromosomas
(Solbrig et al. 1977). A este respecto, todas las
especies de la seccion Algarobia fueron reportadas
como autoincompatibles (Solbrig & Cantino
1975), aunque varios autores (Keys & Smith
1994; Bessega et. al. 2000; Saidman et al. 2000)
estudiando especies pertenecientes a esta seccion
demostraron que aunque éstas son mayormente
exogamas, pueden presentar autofecundacion.

Por otra parte, Solbrig & Bawa (1975)
atribuyen la baja variabilidad genética encontrada
en algunas especies a la autoincompatibilidad
parcial, al agotamiento genético tras reduccion
extrema de la poblacién o la seleccion direccional
extrema después de la expansion de la poblacion.
Se asume que muchas introducciones de especies
de Prosopis han comenzado con sélo unas pocas
semillas y por lo tanto una base genética baja y
una rapida expansion refuerza esta baja variacion
(Pasiecznik et al. 2001).

Dentro de la seccion Algarobia, un gran
numero de hibridos de dos y hasta tres vias se han
confirmado en Argentina (Palacios & Bravo 1981;
Hunziker et al. 1986) y México (Almanza ef al.
1992). Se ha demostrado que algunas especies
reconocidas han surgido de hibridacion, como P,
vinalillo que es un hibrido estable entre P. alba
var. panta y P. ruscifolia (Burkart 1976). A este
respecto, Palacios & Brizuela (2005) senalan
las combinaciones hibridas mas frecuentes en la
naturaleza, a saber:

o P, affinis x P. alba, Hunziker et al. 1977: 58.

e P, affinis x P. nigra, Naranjo et al. 1984.

o P, affinis x P, ruscifolia, Hunziker et al. 1977: 58.

e P alba x P, fiebrigii, Palacios & Bravo, 1981.

e P alba x P, flexuosa, Hunziker et al. 1975.

e P alba x P. hassleri, Burkart 1976.

e P alba x P, nigra, Hunziker et al. 1975: 257.

e P, caldenia x P, flexuosa, Hunziker et al. 1977: 59.
o P, flexuosa x P. alpataco, Saidman 1985.

o P, flexuosa x P. nigra, Hunziker et al. 1977: 58.

e P hassleri x P. alba, Burkart 1976.

o P hassleri x P, fiebriggi, Burkart 1976.

o P, hassleri x P. nigra, Palacios & Bravo 1981.

o P, hassleri x P. fiebrigii X P. alba, Palacios y

Bravo 1981.

o P hassleri x P. ruscifolia, Hunziker et al. 1975:257.
e P, nigra x P, ruscifolia, Burghardt & Palacios 1984.
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e P, ruscifolia x P. alba, Hunziker et al. 1975: 254.

e P, ruscifolia x P, fiebriggi, Hunziker et al. 1977.

o P ruscifolia x P. hassleri, Morello et al. 1971.
e P. ruscifolia x P. nigra, Palacios & Bravo 1981.
o P ruscifolia x P. vinalillo, Burkart 1940.

Donde hay poblaciones simpatricas, se
observan enjambres hibridos con caracteristicas
intermedias que pueden ser utilizados para
identificar las especies parentales (Palacios &
Bravo 1981; Hunziker et al. 1986). Verga (2005b)
estudiando especies de Prosopis del Chaco arido
menciona que los individuos intermedios aparecen
unicamente en aquellas poblaciones donde ambas
especies puras se encuentran en contacto; que
estos hibridos ocupan preponderantemente sitios
degradados y también constata que poblaciones de
las especies puras alejadas de las areas de contacto
presentan menor diversidad genética y que entre
ellas no se observan grandes diferencias.

Dentro de las series de la seccion Algarobia
estudiadas, Ruscifoliae, Pallidae y Chilensis muestran
signos de barreras a la hibridacion (Naranjo et al.
1984; Hunziker et al. 1986; Saidman 1986, 1990);
las mismas son clasificadas en factores pre-cigoticos
y post-cigdticos (Palacios & Bravo 1981) y parecen
variar entre combinaciones de especies.

En tal sentido, no se han observado barreras
entre P. glandulosa y P. laevigata (Almanza et al.
1992) ni entre varias especies argentinas (Palacios
& Bravo 1981; Saidman 1986; Hunziker et al.
1986), aunque existan aislamientos reproductivos
previniendo la supervivencia de ciertos hibridos
(Saidman 1990). La mayor frecuencia de hibridos
de P, alba x P. ruscifolia en una zona simpatrica de
P alba, P. nigra y P. ruscifolia sugeriria que esas
dos especies estan mas estrechamente relacionadas
entre si que a P, nigra, aunque fueran colocadas en
diferentes series por Burkart (1976). Posteriormente,
Hunziker et al. (1986) encontraron que los hibridos
inter-series, con especies de la serie Ruscifoliae,
Pallidae y Chilenses son mas comunes que los
hibridos intra-serie. Los resultados obtenidos por
Catalano et al. (2008) sostienen la idea de una
estrecha relacion entre las series Chilenses, Pallidae
y Ruscifoliae; muchas de estas especies formarian
un singameon (Palacios & Bravo 1981; Saidman &
Vilardi 1987; Saidman et al. 1998) pues presentan
gran capacidad para hibridizar naturalmente, alta
similitud morfologica y distribucion geografica
parcialmene solapada. No obtante se sugiere que
la formacion hibrida no produce el flujo de genes
entre estas especies por lo que la similitud genética
entre éstas podria explicarse por su reciente
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divergencia (< 4 millones de afos) sin la necesidad
de invocar la introgresion entre ellos (Catalano et
al. 2008). Particularmente en la seccion Algarobia
las entidades involucradas en el singameon podrian
ser consideradas especies verdaderas mantenidas
por mecanismos cohesivos demograficos y/o
ecologicos (Templeton 1989) en lugar de solamente
mecanismos de cohesion genética (Saidman &
Vilardi 1987; Saidman ef al. 1998)

Solbrig et al. (1977) y Hunziker et al. (1975)
postularon que la reorganizacién estructural de
los cromosomas no habria sido importante en la
especiacion. Asi pareceria que la mutacion -en lugar
de reordenamientos cromosdmicos- es responsable
de la introduccidén de la variacion genética en una
poblacidn aislada, que luego se somete a la presion
de seleccion nicho-dirigida (Pasiecznik ez al. 2001).
De este modo, un gen mutado entra en la reserva
genética de la poblacion y depende del cruzamiento
y seleccion mediada por el medio ambiente. En las
poblaciones de Prosopis, el cruzamiento producira
descendencia conteniendo el nuevo material
genético -suponiendo que no hay barreras de
fertilidad-. Esta descendencia sera preferentemente
seleccionada si tiene las caracteristicas que mejor se
adapten al nicho ambiental. La seleccion repetida
incrementara la frecuencia de los nuevos genes
en la poblacion, forzada por retrocruzamiento e
introgresion hasta que la poblacion original se
extinga (Rhymer & Simberloff 1996).

Este fendomeno de introgresion, donde una
especie progresivamente va absorbiendo a la
otra, fue reportado por Verga (2005a) al estudiar
distintas poblaciones de P. chilensis y P. flexuosa
en la region del Chaco arido. Se comprobo que la
distancia genética entre los grupos diferenciados
disminuia en una generacion, producto del aumento
en la frecuencia del grupo intermedio y que el flujo
genético entre ambas especies era asimétrico ya
que una de las especies es mas fecunda sobre la
otra que a la inversa.

Alternativamente, se crea una poblacion con
caracteres mas adecuados para el medio ambiente
y que luego se separa por barreras de aislamiento
reproductivo. La especiacion y la evolucion se han
producido, pero la estabilidad completa requiere
la formacién de algunas barreras de aislamiento
reproductivo (Pasiecznik et al. 2001). El proceso
exacto de la hibridacion, introgresion, la segregacion
y la estabilizacion (especiacion) es especialmente
complejo con muchas especies simpatricas de Prosopis
en Argentina y México, con pocas barreras aparentes
paralareproduccion (Hunziker et al. 1986; Earl 1998).

Fontana ML, Pérez VR & Luna CV

Lo anteriormente expuesto destaca la alta
similitud genética y cromosomica entre las distintas
especies del género que permite la obtencion de
hibridos viables, reforzando la idea de que algunas
especies del género estan evolutivamente activas, y
pone de manifiesto las dificultades que esto ocasiona
en el tratamiento taxonomico y la filogenia del grupo
(Hunziker et al. 1975; Burkart 1976; Gallindo 1986;
Rzedowski 1988; Palacios 2006).
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